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摘要：［目的］通过全双列交配设计开展配合力分析，研究 ＳＣＡ（特殊配合力）对重要性状的相对贡献，旨在为日
本落叶松的育种策略制定和育种群体管理提供重要遗传参数信息。［方法］本研究以１３个母本和２３个父本获
得的６×６和４×４两组全双列交配设计的日本落叶松子代测定林为对象，利用空间模型对１６年生和２６年生的
生长表型数据进行校正，采用单株模型对其配合力和正反交效应分析，研究加性效应、ＳＣＡ效应的相对重要性及
其在落叶松育种中的应用。［结果］自交子代在保存率性状上未表现出明显的自交衰退，生长性状在一些亲本

中甚至优于相应异交后代；生长性状的正反交效应不明显，暗示在今后的育种中无需考虑交配方向。１６年生时
胸径和材积加性效应和显性效应显著，且显性效应大于加性效应，显性和加性效应方差比值分别为１．３４和
１．３３。此时按亲本育种值排名选择前１０个家系，当联合育种值和ＳＣＡ进行选择时遗传增益分别为３．２１％和８．
０４％，比单纯育种值选择的遗传增益（分别为２．７６％和７．１２％）分别提高１６．３０％和１２．９２％；２６年生时胸径和
材积的加性效应显著而显性效应消失。１６年生时胸径和材积的单株狭义遗传力、单株广义遗传力和平均家系
广义遗传力的变幅分别为０．０７０ ０．０７４、０１６４ ０．１７３和０．５４６ ０．５７２；２６年生时胸径和材积的单株狭义遗
传力分别增至０．１３和０．１０。［结论］胸径和材积在早期的显性效应显著，通过对ＳＣＡ的利用可获得更高的遗传
增益，即选择一般配合力高的亲本通过控制授粉配制高特殊配合力组合的种子，并从子代中选择优良单株进行

无性扩繁，可获得最大化的遗传增益。
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　　在一个林木育种计划中，及时精确地估算主要
经济性状的遗传参数对育种策略的制定和实施起着

至关重要的作用［１］。遗传参数中遗传效应方差通常

分为加性和非加性两部分，非加性遗传效应又可进

一步分为显性和上位效应［２］。加性遗传效应（或一

般配合力，ＧＣＡ）被认为是性状在代际遗传中可以固
定的遗传效应，是育种值大小的二分之一，在林木育

种中占有相对重要的位置。因此，亲本选择、育种群

体构建及相应的育种评价主要是基于加性遗传模

型。显性效应（特殊配合力 ＳＣＡ的４倍）是等位基
因间的相互作用，被认为是能遗传而不能被固定的

遗传效应，是产生杂种优势的主要部分。早期遗传

分析中忽视了非加性遗传效应尤其是显性效应的重

要性，将其归入环境效应中，从而导致方差组分和育

种值估计的偏差［３－５］。

双列交配设计可同时估计加性和显性效应方

差，提供丰富的遗传信息，同时还可为高世代育种提

供大量谱系清楚的供选子代，因此，国内外很多针叶

树均开展了基于双列交配设计的配合力研究［６－８］。

早期研究中，将ＧＣＡ作为最重要的遗传参数用于育
种策略的制定，而对 ＳＣＡ的关注较少。Ｃａｒｓｏｎ利用
辐射松（Ｐｉｎｕｓｒａｄｉａｔａ）半双列杂交子代多点试验结
果，报道了ＳＣＡ相对于ＧＣＡ的重要性在不同环境下
变化较大，比值最高可达９８％［９］。Ｗｕ等［７］在对辐

射松不连续半双列交配设计的１０个地点测定林的
联合分析时发现，ＳＣＡ方差近等于ＧＣＡ方差。近期
对火炬松（Ｐ．ｔａｅｄａ）双列交配设计的多点子代测定
研究中也证实树高受到更显著的显性效应控制［１０］。

因此，在特定的改良计划中，除了对ＧＣＡ的利用，对
ＳＣＡ的研究也是必不可少的。
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日本落叶松（Ｌａｒｉｘｋａｅｍｐｆｅｒｉ（Ｌａｍｂ．）Ｃａｒｒ．）具
有早期速生、成林快、易于栽培、适应性广等特点，在

我国的温带（吉林、辽宁、山东、河南等）及中北亚热

带（湖北、湖南、四川、甘肃等）高山区得到迅速推广

应用［１１－１２］。１９６５年在辽宁大孤家林场营建我国最
早的日本落叶松种子园，随后陆续开展人工杂交和

子代测定工作。已有研究多集中在对自由授粉家系

的生长、形质及材性等遗传变异方面［１２－１５］，但对全

同胞子代表现的研究比较缺乏。本研究以来自１３
个母本和２３个父本包括６×６和４×４两组全双列
交配及部分随机交配的子代测定林为对象，对１６年
生和２６年生的生长数据进行区组效应和空间环境
效应校正后，研究自交子代的生长表现、正反交效应

和ＧＣＡ与ＳＣＡ的相对重要性，为合理制定和调整日
本落叶松遗传改良策略提供依据。

１　材料与方法
１．１　试验林概况

育种种子园于１９６５年建于辽宁省清原县大孤
家林场（４２．７２°Ｎ，１２４．８８°Ｅ），建园无性系由选自
辽宁地区３０ ４０年生早期引种的日本落叶松人工
林优树嫁接而成，包含１２个小区，株行距为４ｍ×４
ｍ。１９８６—１９８７年在种子园开展控制授粉进行人工
制种，共获得来自１３个母本和２３个父本的杂交组
合６６个，其中，包括６×６和４×４两组全双列交配
组合（组１和组２），以及１９个随机交配组合，交配
设计见表１。１９８８年在圃地育苗，１９９０年以２年生
苗在该林场内造林。试验林采用随机完全区组设

计，５次重复，１０株双列小区，株行距为２ｍ×２ｍ。
土壤为山地棕壤，海拔约４６０ｍ。

表１　交配设计表
Ｔａｂｌｅ１　Ｍａｔｉｎｇｄｅｓｉｇｎｔａｂｌｅ

母本

Ｍａｔｅｒｎａｌ
ｐａｒｅｎｔｓ

父本Ｐａｔｅｒｎａｌｐａｒｅｎｔｓ

ＲＣ１３ＲＣ１９ＲＣ４ＲＣ５ＲＣ５０３ＲＣ８２ＲＦ２７Ｙ１１Ｙ１６Ｒ１Ｙ３３Ｙ５Ｙ１３ＲＣ２ＲＣ３４ＲＣ３５ＲＣ４０ＲＣ４０２ＲＣ４０４ＲＣ４１ＲＣ６１ＲＣ８ＲＣ８１

ＲＣ１３  × × × × × ×

ＲＣ１９ ×  × × × ×

ＲＣ４ × ×  × ×

ＲＣ５ × × ×  × × × × ×

ＲＣ５０３ × × × × × ×

ＲＣ８２ × × × × × × × × ×

ＲＦ２７  × ×

Ｙ１１ × × ×

Ｙ１６ × ×  ×

Ｒ１ × × × 
Ｙ５５ ×

Ｙ１０ × × × × × × ×

ＲＣ２５ × ×

　　注：×－交配；－自交。
Ｎｏｔｅｓ：×ａｎｄ ｉｎｄｉｃａｔｅｃｒｏｓｓｉｎｇａｎｄｓｅｌｆｉｎｇ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．

１．２　表型数据测定
分别在林龄１６年和２６年对测定林进行每木生

长调查。树高（Ｈ／ｍ）采用激光测高仪（ＶｅｒｔｅｘⅢ，
ＨａｇｌｏｆＣｏｍｐａｎｙＧｒｏｕｐ，Ｓｗｅｄｅｎ）测定，胸径（ＤＢＨ／
ｃｍ）采用测径尺测定，并计算材积（Ｖ／ｄｍ３）：

Ｖ＝Ｈ×ＤＢＨ２ （１）
１．３　表型数据矫正

在估计遗传参数之前，通过混合效应模型（２）
矫正表型性状中的环境变异。

ｙ＝Ｘβ＋Ｚｒ＋ｅ （２）

　　式（２）中：ｙ是表型观测值向量，β是固定效应
向量（均值），ｒ是随机的区组效应向量服从 ｒ Ｎ
（０，Ｉ^σ２ｒ），Ｉ是单位矩阵，^σ

２
ｒ是区组效应方差，Ｘ和 Ｚ

分别是固定和随机效应的关联矩阵，ｅ是随机残差
向量，服从 ｒ Ｎ（０，Ｒ），Ｒ是残差的方差 －协方差
结构（３）。

Ｒ＝σ^２ξ∑ｃ
（ρｃ）∑ｒ

（ρｒ）＋Ｉ^σ
２
η （３）

　　σ^２ξ是空间残差方差，^σ
２
η是独立残差方差，∑ｒ

（ρｒ）是具有维度ｒ×ｒ的行模型的相关矩阵，ρｒ是行
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方向上的自相关参数；∑ｃ（ρｃ）是具有维度ｃ×ｃ的列
模型的相关矩阵，ρｃ是列方向上的自相关参数，而
且有：

∑ｒ
＝

１
ρｒ １

ρ２ｒ ρｒ １

   
ρｒ－１ｒ ρｒ－２ｒ ρｒ－３ｒ … １

∑ｃ
＝

１
ρｃ １

ρ２ｃ ρｃ １

   
ρｃ－１ｃ ρｃ－２ｃ ρｃ－３ｃ … １

　　利用Ｒ软件（版本３．１．２）ＡＳＲｅｍｌ－Ｒ包（版本
３．０）［１６－１７］拟合模型。最终通过从表型数据中减去
随机的区组和空间位置效应，获得矫正表型数据用

于后续分析。

１．４　遗传参数估计
采用单株线性随机效应模型（４）和限制性最大

似然估计方法（ＲＥＭＬ）估计随机效应的方差分量。
ｙ＝Ｚ１ａ＋Ｚ２ｓ＋Ｚ３ｒ＋Ｚ４ｐ＋ｅ （４）

　　式（４）中：ｙ是矫正后的表型值向量，ａ、ｓ、ｒ、ｐ、ｅ
分别是随机的加性、特殊配合力、正反交、小区、残差

效应向量，Ｚ１ Ｚ４分别是对应效应的关联矩阵。
利用似然比检验（ＬＲＴ）各方差组分的统计显著

性。利用泰勒级数展开法（Ｔａｙｌｏｒｓｅｒｉｅｓｅｘｐａｎｓｉｏｎ）
计算遗传参数的标准误［１６］。

遗传和表型变异系数（ＣＶＧ和ＣＶＰ）分别按照公
式（５）和（６）计算。

ＣＶＧ ＝σ^ａ／珔Ｘ×１００％ （５）
ＣＶＰ ＝σ^ｐ／珔Ｘ×１００％ （６）

　　式（５） （６）中：^σａ、^σｐ、珔Ｘ分别为加性方差平方
根、总方差平方根、总体均值。

狭义和广义单株遗传力（^ｈ２ｉ和 Ｈ^
２
ｉ）以及广义家

系遗传力（^Ｈ２ｆ）参照Ｗｅｎｇ等
［１８］中的公式进行计算：

ｈ^２ｉ ＝
σ^２ａ

０．５^σ２ａ＋σ^
２
ｓ＋σ^

２
ｒ＋σ^

２
ｐ＋σ^

２
ｅ

（７）

Ｈ^２ｉ ＝
σ^２ａ＋σ^

２
ｄ

０．５^σ２ａ＋σ^
２
ｓ＋σ^

２
ｒ＋σ^

２
ｐ＋σ^

２
ｅ

（８）

Ｈ^２ｆ ＝
０．５^σ２ａ＋σ^

２
ｓ

０．５^σ２ａ＋σ^
２
ｓ＋σ^

２
ｒ／ｎｒ＋σ^

２
ｐ／ｎｂ＋σ^

２
ｅ／ｎｂｎｉ

（９）

　　式（７） （９）中：σ^２ｄ＝４×σ^
２
ｓ，^σ

２
ａ、^σ

２
ｄ、^σ

２
ｓ、^σ

２
ｒ、^σ

２
ｐ

和 σ^２ｅ分别是加性方差、显性方差、特殊配合力方差、
正反交效应方差、小区方差和残差方差的估计值。

ｎｒ、ｎｂ和ｎｉ分别是正反交、区组和调和小区株树。
根据亲本育种值排名选择前１０个家系，并采用

基于ＢＬＵＰ估计的育种值和遗传值（育种值 ＋特殊
配合力）计算遗传增益［１９－２０］。

２　结果与分析

２．１　生长表现和遗传变异
测定林在１６年生和２６年生时的保存率分别为

４４．７％和３９．８％，组１、组２与随机交配组合个体存
活表现较为一致。对两组全双列交配中自交与对应

亲本的异交组合保存率均值进行 ｔ检验，未发现显
著性差异（表２）。同样地，组１中自交子代与对应
亲本的异交子代的各生长性状也未有明显差异，组

２中自交子代的生长表现则均优于对应亲本的异交
子代，而且２６年生时达到极显著水平（表２）。

表２　自交与对应亲本的异交子代的存活率和

生长性状的差异分析

Ｔａｂｌｅ２　Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓｏｆｔｗｏｔａｉｌｅｄｔｔｅｓｔｆｏｒｍｅａｎｓ

ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｂｅｔｗｅｅｎｓｅｌｆｉｎｇａｎｄｎｏｎｓｅｌｆｉｎｇｐｒｏｇｅｎｙ

ｆｒｏｍｔｈｅｓａｍｅｐａｒｅｎｔｓｆｏｒｓｕｒｖｉｖａｌａｎｄｇｒｏｗｔｈｔｒａｉｔｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ
组１Ｇｒｏｕｐ１

ｔ值ｔｖａｌｕｅ ｐ值ｐｖａｌｕｅ
组２Ｇｒｏｕｐ２

ｔ值ｔｖａｌｕｅ ｐ值ｐｖａｌｕｅ
Ｓｕｒ１６ ０．６９ ０．５２ ０．８７ ０．４１

Ｈ１６ －０．２７ ０．８０ －１．８３ ０．１６

ＤＢＨ１６ ０．６８ ０．５３ －１．９４ ０．１２

Ｖ１６ ０．５０ ０．６４ －２．１１ ０．１２

Ｓｕｒ２６ ０．９３ ０．４０ ０．６１ ０．５６

Ｈ２６ －０．０４ ０．９７ －３．２０ ０．０１

ＤＢＨ２６ ０．９２ ０．４１ －４．７２ ＜０．０１

Ｖ２６ １．０１ ０．３６ －４．８６ ＜０．０１

　　注：Ｓｕｒ存活率；Ｈ树高；ＤＢＨ胸径；Ｖ材积指数。下同。
Ｎｏｔｅｓ：Ｓｕｒ，Ｈ，ＤＢＨａｎｄＶｐｒｅｓｅｎｔｓｕｒｖｉｖａｌ，ｈｅｉｇｈｔ，ｄｉａｍｅｔｅｒａｔ

ｂｒｅａｓｔｈｅｉｇｈｔａｎｄｖｏｌｕｍｅｉｎｄｅｘ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ．Ｔｈｅｆｏｌｌｏｗｉｎｇ１６ａｎｄ２６ｉｎ
ｄｉｃａｔｅｔｈｅｔｒｅｅａｇｅｓ．Ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｌｏｗ．

１６年生和２６年生各生长性状的表型统计值及
变异系数列于表３。整体上，２６年生树高、胸径和材
积的表型变异系数分别为 ６．２２％、１１．３３％和
２５９２％，胸径的变异系数高于树高，同性状２６年生
时的变异系数大于１６年生，树高的加性遗传变异系
数极低（０．０１％）。组１、组２与整体的变异趋势基
本一致，只是组２各性状的加性遗传变异系数均 ＜
０．０１％。
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２．２　方差组分和遗传力
各性状的方差分量和遗传力估计值见表４。似

然比检验（ＬＲＴ）结果显示：胸径和材积的加性效应
作用极显著，而显性效应则随着年龄而变化，１６年
生时的显性效应极显著，且大于加性效应（^σ２ｄ／^σ

２
ａ＝

１．３３ １．３４），至２６年生时显性效应消失（方差分
量均＜０００１）；相对于胸径和材积，树高的各方差分
量较小，１６年生时加性效应显著，而２６年生时显性
效应显著，且大于加性效应（^σ２ｄ／^σ

２
ａ＝６．３６）。组 １

中的结果与整体基本一致，只是１６年生时的显性效
应低于加性效应（^σ２ｄ／^σ

２
ａ＝０．５９ ０８５）。树高的各

方差分量均＜０．００１，加性和显性效应可忽略不计。
组２材料各性状未发现显著的加性和显性，说明其
变异主要来源于环境因素，遗传变异极小，也不再进

行后续的分析。各性状的正反交效应不显著，暗示

交配方向对子代的生长没有影响。在整体材料中，

小区对所有性状均有显著作用，表明家系在不同重

复间有显著的差异。１６年生时，胸径和材积的单株
狭义遗传力较低，分别为０．０７０和０．０７４，树高遗传
力更低为０．０２８；至２６年生时，胸径和材积的单株狭
义遗传力分别增加至０．１３０和０．１０１，树高则降至
０．００６。而组１中的胸径和材积受中度遗传控制，１６
年生时单株狭义遗传力分别为０．１２７和０．１１４，２６
年生时分别增加至 ０．１９２和 ０．１３４。受 ＳＣＡ的影
响，整体材料在２６年生时胸径和材积的单株广义遗
传力高于单株狭义遗传力，分别０．１６４和０．１７３；家
系水平上广义遗传力较高，分别为０．５７２和０．５４６。
２６年生时因ＳＣＡ的作用减弱，胸径和材积的广义遗
传力分别降至０．１３０和０．１０１；家系遗传力略有下
降，分别为０．５６１和０．５０１。组１几乎贡献了整体材
料的全部遗传变异，因此其遗传力和整体有相同的

变化趋势，仅在数值上较高。

表３　存活率和生长性状的描述性统计
Ｔａｂｌｅ３　Ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｖｅｓｔａｔｉｓｔｉｃｓｆｏｒｓｕｒｖｉｖａｌａｎｄｇｒｏｗｔｈｔｒａｉｔｓ

性状Ｔｒａｉｔｓ
均值

Ｍｅａｎ
标准差

ＳＤ
极小值

Ｍｉｎ
极大值

Ｍａｘ
加性遗传变异

系数ＣＶＧ／％
表型变异系

数ＣＶＰ／％

组１
Ｇｒｏｕｐ１

Ｓｕｒ１６／％ ４５．０４ １５．６８ ９．０９ ７５．００ ＮＡ ＮＡ
Ｈ１６／ｍ １７．５２ ０．４９ １６．６８ １８．３２ ０．９７ ５．８０
ＤＢＨ１６／ｃｍ １５．４７ ０．６８ １４．０７ １６．３０ ２．５６ ９．６７
Ｖ１６／ｄｍ３ ４３．０１ ４．６８ ３４．１６ ５１．４４ ６．５６ ２４．０４
Ｓｕｒ２６／％ ３８．８１ １４．６０ ９．０９ ７５．００ ＮＡ ＮＡ
Ｈ２６／ｍ ２２．３３ ０．８７ ２０．４３ ２３．３７ ０．５２ ６．５３
ＤＢＨ２６／ｃｍ ２０．０２ １．２５ １７．５９ ２２．０４ ４．２８ １１．８５
Ｖ２６／ｄｍ３ ９３．４１ １４．８１ ６４．０６ １１７．７４ ９．００ ２８．３７

组２
Ｇｒｏｕｐ２

Ｓｕｒ１６／％ ４４．９８ ９．５１ ２５．００ ６２．００ ＮＡ ＮＡ
Ｈ１６／ｍ １７．７９ ０．４３ １６．９３ １９．０２ ＜０．０１ ５．４３
ＤＢＨ１６／ｃｍ １５．４６ ０．８０ １２．８２ １６．９３ ＜０．０１ ９．５６
Ｖ１６／ｄｍ３ ４３．９６ ５．３０ ２８．１７ ５４．６１ ＜０．０１ ２１．４４
Ｓｕｒ２６／％ ４０．３６ １０．１８ １６．６７ ５８．００ ＮＡ ＮＡ
Ｈ２６／ｍ ２２．９５ ０．７７ ２０．１９ ２４．８７ ＜０．０１ ７．２９
ＤＢＨ２６／ｃｍ ２０．３２ １．３０ １４．９３ ２３．００ ＜０．０１ １１．８５
Ｖ２６／ｄｍ３ ９８．６０ １２．９３ ５２．６７ １２６．２８ ０．０１ ２７．５７

全部 Ｔｏｔａｌ Ｓｕｒ１６／％ ４４．７２ １１．０４ ９．０９ ７５．００ ＮＡ ＮＡ
Ｈ１６／ｍ １７．７３ ０．４８ １６．６８ １９．０２ ＜０．０１ ５．７０
ＤＢＨ１６／ｃｍ １５．５８ ０．８６ １２．８２ １８．２９ ３．３８ ９．４９
Ｖ１６／ｄｍ３ ４４．４０ ５．７１ ２８．１７ ６２．２７ ７．８８ ２３．３４
Ｓｕｒ２６／％ ３９．８２ １０．５９ ９．０９ ７５．００ ＮＡ ＮＡ
Ｈ２６／ｍ ２２．８８ ０．９４ ２０．１９ ２５．８７ ＜０．０１ ６．２２
ＤＢＨ２６／ｃｍ ２０．４３ １．３９ １４．９３ ２４．８５ ４．９７ １１．３３
Ｖ２６／ｄｍ３ ９９．６２ １５．９８ ５２．６７ １６１．１６ ９．４９ ２５．９２

　　注：ＮＡ缺失。
Ｎｏｔｅｓ：ＮＡｐｒｅｓｅｎｔｓｎｏｔａｖａｉｌａｂｌｅ．

２．３　ＳＣＡ对遗传增益的影响
根据亲本育种值选择排名前１０的组合，然后分

别根据育种值和遗传效应值（育种值 ＋ＳＣＡ效应
值）估算遗传增益，结果见表５。仅根据育种值进行

选择，１６年生时胸径和材积的遗传增益分别为
２７６％和７．１２％；当联合育种值和ＳＣＡ效应值进行
选择时，遗传增益分别为３．２１％和８．０４％，比单纯
育种值选择遗传增益分别提高１６．３０％和１２．９２％。
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２６年生时ＳＣＡ消失，根据育种值和遗传值进行选择
的效果一致，胸径和材积的遗传增益分别为６．３１％

和１１．００％（表５）。

表４　生长性状方差组分及遗传力估计
Ｔａｂｌｅ４　Ｅｓｔｉｍａｔｅｓｏｆｖａｒｉａｎｃｅｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ，ｈｅｒｉｔａｂｉｌｉｔｙ，ａｎｄｓｔａｎｄａｒｄｅｒｒｏｒｓ（ｉｎｐａｒｅｎｔｈｅｓｅｓ）ｆｏｒｇｒｏｗｔｈｔｒａｉｔｓ

组别

Ｇｒｏｕｐ
性状

Ｔｒａｉｔｓ
加性方差

σ^２ａ（ＳＥ）

显性方差

σ^２ｄ（ＳＥ）

正反交效

应方差

σ^２ｒ（ＳＥ）

小区方差

σ^２ｐ（ＳＥ）

残差方差

σ^２ｅ（ＳＥ）

显性／加
性方差

σ^２ｄ／^σ２ａ

单株狭义

遗传力

ｈ^２ｉ（ＳＥ）

单株广义

遗传力

Ｈ^２ｉ（ＳＥ）

家系广义

遗传力

Ｈ^２ｆ（ＳＥ）
组１
Ｇｒｏｕｐ１

Ｈ１６
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

０．３８２
（０．０６６）

０．６３８
（０．０４６）

ＮＡ
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

ＤＢＨ１６
０．２７７

（０．２９９）
０．１６４

（０．３２９）
０．０３
（０．０５７）

０．１１９
（０．０８３）

１．８５６
（０．１６５）

０．５９
０．１２７
（０．０８３）

０．２０２
（０．０７８）

０．６４２
（０．３５７）

Ｖ１６
１２．２３３

（１５．２２４）
１０．３４

（１９．２６）
０．６１４
（２．８５１）

１２．５７１
（４．７５）

８５．４８
（７．８１１）

０．８５
０．１１４
（０．０８４）

０．２１
（０．０７８）

０．５９３
（０．３３７）

Ｈ２６
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

０．１４３
（０．０８７）

１．８８５
（０．１４６）

ＮＡ
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

ＤＢＨ２６
１．０３１

（０．８８６）
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

０．４７８
（０．２２９）

４．３６７
（０．４４４）

＜０．０１
０．１９２
（０．０９９）

０．１９２
（０．１０９）

０．６２１
（０．３４９）

Ｖ２６
８９．２８６
（８４．６８）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

４７．６２９
（２８．１１２）

５７４．５６
（５２．８３３）

＜０．０１
０．１３４
（０．０７５）

０．１３４
（０．０９４）

０．５３９
（０．３１５）

组２
Ｇｒｏｕｐ２

Ｈ１６
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

０．１４４
（０．０９８）

０．７８９
（０．１３３）

ＮＡ
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

ＤＢＨ１６
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

２．１８７
（０．３０６）

ＮＡ
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

Ｖ１６
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

８８．８５
（１２．４４２）

ＮＡ
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

Ｈ２６
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

０．０１６
（０．３６４）

２．７８４
（０．５９４）

ＮＡ
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

ＤＢＨ２６
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

５．７９４
（０．９０５）

ＮＡ
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

Ｖ２６
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

７３９．０７７
（１１５．４２５）

＜０．０１
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

全部

Ｃｏｍｂｉｎｅｄ
Ｈ１６

０．０２９
（０．０６３）

＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

０．３５６
（０．０４９）

０．６６１
（０．０４１）

＜０．０１
０．０２８
（０．０３４）

０．０２８
（０．０３６）

０．１２８
（０．０９１）

ＤＢＨ１６
０．１５７

（０．１７３）
０．２１

（０．２８８）
０．０１３
（０．０４３）

０．０８４
（０．０６１）

２．０１３
（０．１２４）

１．３４
０．０７
（０．０４６）

０．１６４
（０．０４）

０．５７２
（０．２２９）

Ｖ１６
７．９５１

（８．９２６）
１０．５７８

（１５．０３８）
＜０．００１
（＜０．００１）

９．３４３
（３．２９）

９０．９６１
（５．７５１）

１．３３
０．０７４
（０．０５）

０．１７３
（０．０４３）

０．５４６
（０．２１８）

Ｈ２６
０．０１４
（０．１０３）

０．０８７
（０．２８）

＜０．００１
（＜０．００１）

０．１５９
（０．０７６）

１．９３７
（０．１２２）

６．３６
０．００６
（０．０２８）

０．０４７
（０．０２５）

０．１８２
（０．１１３）

ＤＢＨ２６
０．７３５

（０．４７９）
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

０．１６６
（０．１６２）

５．０９８
（０．３４６）

＜０．０１
０．１３
（０．０５１）

０．１３
（０．０６５）

０．５６１
（０．３２４）

Ｖ２６
７０．６５３

（５２．５６５）
＜０．００１
（＜０．００１）

＜０．００１
（＜０．００１）

１２．５３２
（１９．８６４）

６５４．４５５
（４３．０９２）

＜０．０１
０．１０１
（０．０４５）

０．１０１
（０．０５５）

０．５０１
（０．３１）

　　注：和分别表示在０．０５和０．０１水平显著；ＮＡ缺失；ＳＥ标准误。
Ｎｏｔｅ： ａｎｄ ｐｒｅｓｅｎｔｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅａｔ０．０５ａｎｄ０．０１ｌｅｖｅｌ，ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ；ＮＡｐｒｅｓｅｎｔｓｎｏｔａｖａｉｌａｂｌｅ；ＳＥｉｎｄｉｃａｔｅｓｓｔａｎｄａｒｄｅｒｒｏｒ．

表５　各生长性状根据育种值和遗传值选择的遗传增益
Ｔａｂｌｅ５　Ｅｓｔｉｍａｔｅｓｏｆｇｅｎｅｔｉｃｇａｉｎｓｆｒｏｍｓｅｌｅｃｔｉｏｎｂａｓｅｄｏｎｂｒｅｅｄｉｎｇｖａｌｕｅｓａｎｄｇｅｎｅｔｉｃｖａｌｕｅｓ

性状

Ｔｒａｉｔｓ
均值

Ｍｅａｎ
育种值

Ｂｒｅｅｄｉｎｇｖａｌｕｅ
遗传值

Ｇｅｎｅｔｉｃｖａｌｕｅ
育种值遗传增益／％

Ｇｅｎｅｔｉｃｇａｉｎｓｗｉｔｈｂｒｅｅｄｉｎｇｖａｌｕｅ
遗传值遗传增益／％

Ｇｅｎｅｔｉｃｇａｉｎｓｗｉｔｈｇｅｎｅｔｉｃｖａｌｕｅ
Ｈ１６／ｍ １７．７３ ０．１２ ０．１２ ０．６８ ０．６８
ＤＢＨ１６／ｃｍ １５．５８ ０．４３ ０．５０ ２．７６ ３．２１
Ｖ１６／ｄｍ３ ４４．４０ ３．１６ ３．５７ ７．１２ ８．０４
Ｈ２６／ｍ ２２．８８ ０．０５ ０．０８ ０．２２ ０．３５
ＤＢＨ２６／ｃｍ ２０．４３ １．２９ １．２９ ６．３１ ６．３１
Ｖ２６／ｄｍ３ ９９．６２ １０．９６ １０．９６ １１．００ １１．００
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３　讨论
林木改良过程中，了解主要经济性状的遗传变

异与各组分的相对重要性及遗传力大小对选择和育

种策略的制定具有重要意义［２１］。一般认为加性方

差较非加性方差更重要［２０，２２－２４］，是轮回选择和种子

园良种生产中的主要利用对象。但在对火炬松和辐

射松的双列交配研究中发现，有些生长性状受到更

为重要的显性效应控制［７，１０］。本研究结果也表明，

１６年生时，显性方差显著作用于胸径和材积，并且
相对于加性方差起到更为重要的作用（^σ２ｄ／^σ

２
ａ＝

１３３ １．３４）。可能影响显性与加性方差的比值重
要性的因素还有：一是不平衡的交配设计可能会造

成抽样误差的增大；二是亲本及组合数量过少也会

造成估算结果误差的增加［２５］；三是显性方差中可能

混有上位效应方差，这有待进一步的无性系测定来

验证。此外，群体内的近交也会导致显性方差的增

加［７，１０，２６－２７］，这对天然分布范围小的日本落叶松尤

为突出，当通过不同种子批次引种至国内时，对这些

种子来源不清的人工林选优会进一步缩小其遗传多

样性。辐射松从北美引种到新西兰、澳大利亚也是

存在类似的情况［７］。显性效应对胸径和材积的作用

随年龄的升高而消失，在火炬松和辐射松中均观测

到类似现象［３，２８］。可能的原因是随着年龄的增加，

小区内竞争效应加剧，造成显性效应相对重要性的

下降［７］。研究遗传参数随年龄的动态变化需要对试

验林进行持续的观测，本研究只选取了２个年龄的
数据进行分析，后续研究还需要增加观测时间点才

能对日本落叶松显性效应的重要性有更可靠和全面

的认识及利用。

林木遗传改良的主要目的是最大化地获取目标

性状的遗传增益。相对于单纯育种值的选择策略，

当存在显著的非加性效应时兼顾育种值和 ＳＣＡ的
选择策略可显著提高性状的遗传增益。本研究结果

表明，对１６年生日本落叶松育种值和 ＳＣＡ同时选
择时，胸径和材积的遗传增益可分别提高１６．３０％
和１２．９２％。对辐射松的研究表明，通过 ＧＣＡ和
ＳＣＡ的同时选择可提高２５％的遗传增益［７］。火炬

松的研究也发现，通过对 ＳＣＡ的利用可提高１０％
４０％的遗传增益［８］。因此，尽管非加性效应不能遗

传，但可以结合无性繁殖技术对非加性遗传效应加

以利用。我国自２０世纪９０年代建立了日本落叶松
无性快繁技术体系，为非加性遗传效应的利用提供

了技术支撑。

遗传力反映性状受遗传效应控制的强弱。该子

代群体在１６年生时，胸径和材积的单株狭义遗传力
较低，分别为０．０７０和０．０７４，２６年生时分别增加至
０．１０１和０．１３０，普遍低于日本落叶松自由授粉子代
群体的估算值［１２－１３，２９－３０］。这可能是由于自由授粉

父本贡献不均且含有自交和全同胞子代，违背随机

交配和完全半同胞的假设，按照加性方差是家系方

差的４倍计算高估了遗传力值。利用系谱重建技术
恢复自由授粉子代父本信息后，则降低了遗传力估

计值，更接近实际情况［３０－３２］。本研究中，双列交配

及整体材料的树高存在极低的单株狭义遗传力（＜
０．０３），在对自由授粉家系系谱重建后的６７个家系
的配合力分析中也发现了类似的结果［３０］，表明亲本

的树高遗传价值间相差很小。可能的原因有：亲本

为辽宁地区早期引种的人工林优树，均为所在林分

中具有高度优势的个体；控制授粉涉及的亲本数目

少、花期一致，４×４的全双列交配中树高和胸径几
乎没有遗传变异。另外，相较于木材的理化性质，生

长性状更易受环境条件的影响［７，１８］，采用空间模型

进行数据处理能够在一定程度上提高对实验设计误

差的解释［３３－３４］。子代测定是一个长期的过程，测定

林的保存率随年龄增加逐渐降低，林分密度能显著

影响个体表型，对遗传力估计值有很大影响。因此，

遗传力估计主要取决于３点：性状自身的变异特性、
测定林试验设计及测定林的后期管理。针对后 ２
点，建议采用不完全随机区组设计、减少小区内单株

个数及增加重复数，在遗传分析时考虑空间效应；加

强林地抚育管理。

在多数林木改良过程中发现，自交能够增加致

死隐性基因的频率，导致生殖和生长出现衰退的现

象［３５－３８］。因此，在针叶树繁育中极少利用自交［３９］。

本研究却发现不同的结果：日本落叶松自交不仅能

够产生具有生活力的种子，而且多数亲本的自交后

代在存活率和生长表现方面均未表现出显著的自交

衰退，甚至部分自交家系的生长要优于相应的异交

后代。这些结果表明，本研究所涉及的育种群体中

致死隐性基因的频率可能较低，但需要后续利用分

子标记技术加以确认，产生的主要原因可能是该群

体处在遗传改良初期。随着育种世代的向前推进，

由于高强度的选择，自交（近交）衰退会逐步显现，

成为相对棘手的问题［４０］。后续研究一方面需要对

自交后代进行连续自交并观测自交衰退现象，一方
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面通过分子生物学手段探讨背后的遗传学原因。

４　结论
本研究利用全双列交配设计子代测定林数据开

展了配合力分析，重点评估了显性效应（特殊配合

力）对生长性状的贡献。显性效应对胸径和材积作

用显著，兼顾育种值和特殊配合力的选择策略较单

纯育种值的选择平均可分别提高１６．３０％和１２．９２％
的遗传增益。因此在利用一般配合力进行亲本选择

的基础上，选择特殊配合力高的交配组合，并从子代

中选择优良单株进行无性扩繁，可获得最大化的遗

传增益。自交子代在保存率和生长方面均未表现出

明显的自交衰退现象，生长性状的正反交效应不明

显，暗示在今后的育种中无需考虑交配方向。
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